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颗石藻(Coccolithophore)是一类胞外具有数层钙质
颗石粒(Coccolith)的海洋钙化金藻, 在绝大部分海域均
有分布。 颗石藻通过光合固碳向深海沉降有机碳颗粒,
同时其钙化作用形成的颗石粒是海底的重要沉积物。它
们与钙化浮游动物翼足类(Petropod)钙化量可占海洋生
物钙化量的80%, 对于海洋碳、钙循环有重要意义[1, 2]。
颗石藻在条件合适时，可形成大面积藻华(全球每
年可达上百万平方公里)[3]。促进藻华形成的环境因素很
多[4—7], 其中较强的日照显得尤为重要，因此，藻华时
往往伴随着较强的紫外辐射(UVR)。UVR可以透过水层
数十米，到达藻华分布的位置(10–20m)[8], 这意味着藻
细胞往往经受较高的UVR, 并需要克服其对光合作用乃
至生长产生的负面影响[9—12]。那么, 颗石藻又是如何应
对这一胁迫的？
颗石藻表面往往覆盖一层又一层的颗石粒, 形成壳
状结构的颗石球(Coccosphere)。这一特殊的结构具有何
种生物学功能, 一直吸引很多学者关注[13, 14]。早在1952年,
有学者提出其可能起到反射UVR的作用的猜想[15]。最
近, 我们的研究显示: 颗石球能够消减阳光辐射中的部分
UVR, 并在酸化条件下, 对于细胞钙化以及颗石粒形成
具有重要的影响[16]。然而, 当前对于颗石粒的光学特性
所知甚少, 尤其是它如何影响光合作用电子传递, 进而影
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响光合固碳。为此, 本文以颗石藻的代表性种Emiliania
huxleyi为材料, 就颗石球光生物学功能展开研究。
1    材料与方法
1.1    材料
赫氏颗石藻(Emiliania huxleyi CS369)购自澳大利亚
联邦科学与工业研究组织(CSIRO)微藻中心。颗石藻以
K母液加富的过滤消毒海水为培养液[17], 在(18±1) ℃、
光强为450 μmol/(m2·s)、光周期为14 : 10(光∶ 暗)的培
养箱(GXZ型, 中国)中进行适应培养8d。然后接入500 mL
的三角瓶中(约2.0×105 cell/mL), 每天更换部分培养液,
大约培养8d后进行相关参数的测量。
1.2    细胞粒径和颗石球厚度
细胞颗粒通过研究级显微镜(Zeiss Axioplan 2 Imaging,
德国)观察, 并拍取10—15张图像, 用显微图像分析系统
随机测量100—150个细胞的直径。其中, 为获取裸细胞
的直径, 需用99.9%的CO2冲藻液去除颗石球。然后, 颗
石球的厚度可通过CO2酸化处理的裸细胞和带颗石球的
完整细胞之间的粒径的差值获得。
1.3    细胞扫描光谱
首先用CO2去除胞外的颗石粒, 再将这些裸细胞与
带颗石球的完整细胞按一定的比例混合, 获得不同平均
厚度的颗石球。藻液直接过滤到Whatman GF/F玻璃纤
维滤膜上, 并以浸泡了新鲜培养液的GF/F滤膜为空白对
照, 利用双通道分光光度计(Shimadzu UV2501PC, 日本)
获取细胞的扫描光谱[16]。由裸细胞和完整细胞的透射光
谱的差值获得颗石球的吸收光谱, 并计算紫外区和可见
光区的平均吸光值。
1.4    辐射处理
以太阳辐射模拟器(Realtime, 德国)为光源, 并利用
不同的滤膜去除辐射中的多余波段: 可见光(Photosyn-
thetically Active Radiation, PAR), 用Ultraphan UV Opak
395膜滤(Digefra, 德国)除波长小于395 nm的辐射; 模拟全
阳光辐射(PAR+UVR), 用Ultraphan 295膜滤(Digefra, 德
国)除波长小于295 nm的辐射。其中PAR强度为91.3 W/m2
[420 μmol/(m2·s)]、UVR强度为20.2 W/m2。
1.5    快速光响应曲线
用脉冲调制荧光仪(Walz-WATER ED, 德国)测定快
速光响应曲线。快速光响应曲线的相对电子传递速率
rETR计算公式[18]:
rETR=0.5×PAR×(F′m–F′s)/Fm
式中0.5表示吸收的光能在光系统Ⅰ和Ⅱ之间平均
分配; F′m表示在光适应状态下, 当光系统Ⅱ的所有反应
中心都处于关闭态且所有非光化学过程都处于最优状态
时的荧光产量; Fs表示稳态荧光产量, 当外界条件保持恒
定时, 照射光化光后达到稳定值时的荧光产量。
1.6    数据处理
数据分析均在SPSS 10.0 for windows (SPSS Inc.)中
进行, 两个均值之间的比较用t-test; 3个以上均值分析用
One-way ANOVA, 均值多重比较用Duncan test分析。文
中的显著差异水平为P<0.05。
2    结果
2.1    颗石球的光学特性
颗石球对不同波段辐射的吸收与其平均厚度相关。
就UVR的吸收率而言, 颗石球厚度从0.1 μm (3.4%)增加
到0.7 μm (10.5%), 增加了2.1倍, 但对PAR的吸收率增加
更为明显(从1.3%到5.5%), 提高了3.1倍(图 1)。
2.2    颗石球的生长及其对光系统Ⅱ电子传递的影响
用CO2去除了颗石藻表面的颗石粒后, 藻细胞经过
4h生长直径为5.1 μm时, 颗石球平均厚度约为0.1 μm(图
2), 细胞表面仅有少量的颗石粒出现, 在显微镜中很难观
察到; 再过1.5h, 颗石球厚度迅速增加到0.4 μm; 7h和9h,
细胞的直径为7.6和8.0 μm, 基本或已形成完整的颗石球,
厚度达到1.0和1.2 μm (图 2)。11h, 颗石球厚度为1.0 μm,
略有下降 ,  但与前2h的厚度并没有显著差别 ( t - tes t ,
P=0.19)。在颗石球生长的过程中, 裸细胞直径并没有显
著变化。
颗石球厚度为0、1.0和1.2 μm的藻细胞(颗石粒被
CO2去除后的1h、7h和9h)经过1h的辐射处理(PAR或
PAR+UVR), 它们的响应各不相同。仅接受PAR时, 这些
细胞的快速光响应曲线基本相互重合(图 3), rETRmax、
Ek以及a之间没有显著差异(表 1), 显示颗石球对光系统
Ⅱ电子传递基本没影响。接受PAR+UVR处理时, 裸细
胞的电子传递速率受UVR的抑制最为明显, rETRmax仅为
66±7, 相对于PAR(156±3), 电子传递速率下降了57.7%,
大致是颗石球厚度为1.0和1.2 μm的颗石藻的下降幅度
的3倍和6倍; 而最大量子产率a也有类似的情况, 颗石球
厚度为0、1.0和1.2 μm的藻细胞, 分别被UVR抑制了
60.5%、12.7%和8.8%, 裸细胞的UVR抑制率是带颗石球
细胞的1.5—7倍, 但饱和光强Ek似乎并不受UVR的影响。
图 1    颗石球对可见光(PAR)和紫外辐射(UVR)的消减
Fig. 1    Reduction of transmission in photosynthetic active radiation
(PAR) and ultraviolet radiation (UVR) by coccosphere of E. huxleyi
5 期 阮祚禧等: 颗石球缓解紫外辐射对颗石藻光合作用的胁迫 1079
3    讨论
颗石粒具有特殊的光学特性[19], 使得颗石球能够滤
除部分PAR和有害UVR, 尤其对于后者, 其滤除的比率
甚至是前者的5倍左右(图 1); 并且随着胞外颗石粒层数
的增加, 其消减的阳光辐射能力也增强。颗石球所消减
的PAR似乎还不足以影响光系统Ⅱ的电子传递(图 3)和
最终的光合固碳[16], 但其所消减的UVR, 则能有效减少
UVR对藻细胞光合作用所产生的胁迫。因此, 颗石粒及
其形成的颗石球除了具有调节浮力等功能外[13], 还具有
透过可用于光合固碳的PAR而消减有害UVR的作用, 改
变微辐射环境的功能。
3.1    颗石球的光学特性
Quintero-Torres等[19]的模拟研究表明, Calcidiscus
leptoporus和Helicosphaera carteri的颗石粒可显著地反
向散射UVR, 而对可见光(400—700 nm)的反向散射率则
低得多, 从而有利于这部分光进入细胞。虽然这两种颗
石粒的晶体类型与E. huxleyi的并不相同[20], 但特有的晶
体构造方式, 可能导致它们具有相似的光学特性。此外,
颗石粒的大小也能直接影响其对光的散射。E. huxleyi的
颗石粒的大小约为(1—2 μm), 相对于>2 μm的颗粒, 该尺
寸的方解石能更有效地散射海水中的光[21], 尤其是对波
长<500 nm的辐射更为明显[22]。由此, 细胞表面的颗石
球较薄的时候, 吸光区主要集中在波长小于500 nm的辐
射, 尤其是紫外区[16]。
随着颗石粒层数增加, 颗石球变厚, 所消减的光谱也
产生变化。厚度为0.7 μm的颗石球可消减11%UVR和
5%PAR(图  1); 当颗石球增加到1.2 μm, 可消减大约
20%—25%UVR和10%—15%PAR[16]。研究显示, 颗石球
可显著增强侧向(90度)散射光[23], 可能是不同的颗石粒
之间的相互叠加增强了颗石球的反射和散射。
3.2    颗石球对颗石藻光合作用的影响
本文颗石藻的饱和光强在500 μmol/(m2·s)左右, 与
图 2    E. huxley去除颗石粒后, 粒径(A)和颗石球厚度(B)随时间的变化
Fig. 2    After coccoliths being removed, cell size (A) and thickness of coccosphere (B) varied with time
-co, 用CO2去除了颗石球的裸细胞；+co, 带有颗石球的完整细胞
-co：cells treated with CO2; +co：untreated cells
表 1    相对电子传递速率参数
Tab. 1    Relative electron transport parameters calculated from rapid light curve shown as Fig. 3
颗石球厚度
Thickness of coccosphere
(μm)
可见光
PAR treatment
模拟全阳光辐射
PAR+UVR treatment
相对抑制率
Relative inhibition (%)
rETRmax (au) 0 156±3a 66±7a 57.7±4.2a
1.0 156±3a 125±2b 19.7±1.0b
1.2 162±3a 145±8c 10.0±5.1c
a 0 0.16±0.02a 0.06±0.01a 60.5±5.5a
1.0 0.16±0.01a 0.14±0.01b 12.7±3.8b
1.2 0.16±0.01a 0.15±0.01b 8.8±5.8b
Ek 0 481±9a 516±51a
[µmol/(m2·s)] 1.0 496±9a 457±5a
1.2 509±10a 502±28a
注: 由图 3快速光响应曲线获得。rETRmax为最大相对电子传递速率; a为光限制时的量子产率; Ek为光饱和点。不同字母
之间表示差异显著, P<0.05 (mean ± SD, n=3)
Note: rETRmax, maximum relative electron transport rate; a, quantum yield under light limiting conditions; Ek, light saturation
point; PAR, photosynthetically active radiation; UVR, ultraviolet radiation. Different letters in the superscript denote significantly
different means, P<0.05 (mean ± SD, n = 3)
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之前的相关报道大致相当[8, 24]。颗石球被除去后, 颗石
藻的饱和光强虽然略微有点减少, 但并不显著, 此外量子
产率和最大相对电子传递速率也没有受到影响(表 1), 显
示颗石球所消减PAR对E. huxleyi影响不大, 可能与颗石
藻本身耐受高光的生理特性有关[8, 25]。
与PAR不同 ,  颗石藻对UVR显得非常敏感。E.
huxleyi生长下降一半时, 所接受UVR的剂量仅为其他浮
游植物下降一半时的1/4, 甚至更少[26], 少量增加UVR的
剂量就能导致藻细胞的电子传递抑制显著增强(表 1)。
如果按照1.2 μm颗石球消减约1/4的UVR计算[16], 去除颗
石粒的裸细胞仅多接受约1.25 W/m2的UVR, 但其最大电
子传递速率抑制率就增加了接近5倍(表 1)。原位实验的
结果显示, 浮游植物的光合固碳能力受UVB抑制的部分,
往往与UVB强度而不是剂量有关[27], 因此颗石球通过反
射或散射的方式降低细胞接收UVR的强度和剂量, 对于
颗石藻细胞抵御UVR, 保护光系统起着重要的作用[11]。
此外, UVR不仅能使光系统Ⅱ的反应中心蛋白降解失活[28],
还会间接抑制和减缓这一损伤的修复[29, 30], 降低光系统
Ⅱ反应中心的修复能力。因此, 在UVR胁迫下, 往往协
同产生高光胁迫[25]。在这种情况下, 颗石球所滤除的部
分PAR(图 1), 也可能在一定程度上有助于缓解光抑制。
3.3    颗石球生长与昼夜光周期相适应
通常夜间, 颗石藻进行细胞分裂, 胞外颗石粒脱落,
钙化速率仅为光照条件下的十分之一, 甚至更低[14]。当
太阳刚刚升起的时候, 新形成的颗石粒层较薄, 有利于适
应日出的早期阶段: 阳光辐射较弱, 加上阳光进入海水的
角度较小, 水中的光强低于其光合作用的光补偿点。颗
石球的这一特性, 有利于颗石藻能最大限度的利用光驱
动电子传递和光合固碳。随着日照增加, 尤其到了8点前
后, 阳光辐射往往达到甚至超过了颗石藻的饱和光强[约
400—500 μmol/(m2·s)左右], 钙化作用也达到最大[24]。再
经过2—4h的生长, 在正午前后可形成完整的颗石球(图
2)。此时, 海面的阳光辐射可达到1000—1500 μmol/
(m2·s)(UVR 37—55 W/m2), 甚至更高[8], 而颗石球的厚度
也达到最大值(图  2), 从而有助于消除部分的UVR和
PAR, 减少由此带来的胁迫。可见, 颗石球厚度变化的节
律与阳光辐射的变化相适应, 可消减高光和UVR对光合
作用所带来的负面影响, 起到保护的作用。
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